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摘要 :【 目 的 】] 昆 虫 的 翅 非常 精巧 与 灵活 , 翅 脉 及 翅 关 节 的 形态 及 功能 长 久 以 来 受到 众多 领域 科学 家 的 广泛 关注 。 
由 于 历史 条 件 的 限制 ,昆虫 翅 的 研究 主要 集中 在 翅 脉 ,即使 少量 的 有 关 翅 关节 形态 的 研究 也 主要 是 停留 在 二 维 
态 数 据 分 析 的 层面 上 。 更 重要 的 是 ,各 骨 片 内 部 形态 结构 还 未 见报 道 。 本 研究 的 目的 就 是 为 了 重建 翅 关 节 骨 片 内 
部 和 外 部 复杂 的 三 维 形 态 结构 ,全面 呈现 利用 传统 形态 学 方法 无 法 获得 的 形态 学 信息 ,进而 深入 探究 昆虫 翅 的 形 
态 与 功能 的 关系 。【 方 法 】 本 文 利 用 显 微 CT AAH 4 种 金龟 进行 了 扫描 ,通过 计算 机 三 维 重建 技术 ,对 折 释 和 展 
开 状 态 时 后 翅 关 节 各 个 骨 片 (第 1, 2 和 3 腋 片 及 中 片 ) 的 内 部 和 外 部 的 三 维 形态 进行 研究 ,展示 和 分 析 昆 虫 翅 关 
节 内 部 与 外 部 形态 结构 和 空间 运动 的 复杂 性 。【 结 果 】 翅 关节 骨 片 的 三 维 重建 模型 及 虚拟 切面 图 展示 了 其 复杂 的 
外 部 形态 ,主要 表现 在 表面 曲率 的 不 均匀 变化 和 部 分 结构 的 互相 性 挡 两 个 方面 。 前 者 主要 表现 骨 片 表面 具有 突 
起 ` 沟 槽 \ 弯 折 以 及 外 长 物 等 。 后 者 指 各 骨 片 均 呈 现 了 不 同 程度 的 弯 折 ,有 的 弯 折 还 会 互相 接触 ,最 终 形 成 简 状 结 
T4] ,这 样 不 可 避免 造成 部 分 结构 被 遗 挡 或 包 庄 。 三 维 重建 模型 的 断层 图 显示 了 翅 关 节 骨 片 并 非 是 实心 的 结构 ,而 
是 分 为 两 层 : 靠 近 表 皮 的 为 高 度 骨 化 的 外 骨骼 ,而 靠近 上 骨 片 核心 则 为 玖 松 的 类 似 海绵 状 结构 。 本 文 还 展示 了 各 个 
上 骨 片 在 后 怒 折 又 状 和 展开 状态 下 的 空间 位 置 ,并 对 所 研究 的 4 个 科 的 翅 关 节 肯 片 的 三 维 形态 进行 了 比较 。[【 结论 】 
翅 关 节 骨 片 具 有 复杂 的 内 部 和 外 部 形态 结构 。 关 节 骨 片 的 内 部 海绵 结构 和 外 层 强烈 骨 化 的 双 层 结构 ,可 能 与 其 尽 
量 减 小 骨 片 的 重量 和 节约 运动 能 量 , 同 时 又 尽量 保持 骨 片 的 刚性 结构 的 形态 适应 策略 有 关 。 此 类 形态 适应 在 材料 
学 、 空 气动 力学 等 领域 具有 重要 的 仿生 学 意义 。 

关键 词 : mf: 功能 形态 学 ; 翅 关 节 ; 骨 片 ; 显 微 CT; 三 维 重 建 
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A study of the three-dimensional morphological complexity of insect 
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hindwing articulation based on four scarab species ( Coleoptera: 


Scarabaeoidea ) 
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Pest Monitoring and Safety Control on Crop and Forest at Universities of Xinjiang Uygur Autonomous 
Region, College of Agronomy, Xinjiang Agricultural University, Urmuqi 830052, China; 2. Key 
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Beijing 100101, China) 

Abstract: [ Aim] Insect wings are very delicate and flexible. The morphology and function of veins and 
wing articulation has long aroused wide concern of scientists in many fields. Due to limitation of historical 
conditions , the studies of insect wings mainly focused on vein morphology. Even the small amount of wing 
articulation morphology studies mainly stayed on the analysis of two-dimensional data. Furthermore, there 


is no report on the internal structures of the sclerites of insect wing articulations. The aim of this study is 
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to reconstruct the internal and external three-dimensional morphology of the sclerites of insect wing 
articulations. The entire morphological information of the very complicated three-dimensional structures 
will be gained which is impossible to be demonstrated using traditional research methods. Thus, the 
relationships between the insect wing morphology and function could be inferred. [ Methods] Four scarab 
beetle species from four families of Scarabaeoidea were scanned using Micro CT. The three-dimensional 
morphology of sclerites of wing articulations including the 1st, 2nd and 3rd axillary plates and median 
plate was reconstructed and analyzed. [Results] The morphological complexity of sclerites of wing 
articulations was demonstrated with the rendering and virtual cut of the three-dimensional models. The 
uneven curvature changes of external surface and the overlap of some parts of sclerites were found. The 
former mainly includes the protrusion, groove, and bend of external surface. The latter mainly includes 
the contact of some parts forming a tubular structure and some structure is concealed. Furthermore, the 
double-layer structures of the sclerites of wing articulations were found. The external layer is highly dense 
and solid, while the internal is a sponge-like structure. The relative spatial positions of folded and 
unfolded states of the sclerites were displayed in a three-dimensional way. The morphology of wing 
articulations of four species was compared. [Conclusion] Insect wing articulations are complex in internal 
and external morphology. Double-layer structure and the sponge-like internal structure may be related to 


the morphological adaptation strategy on minimizing the weight, saving energy in the movement and 


maintaining a rigid structure at the same time. 


Such morphological adaptations may have bionics 


significance for materials science, aerodynamics and some other fields. 


Scarabs ; 
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dimensional reconstruction 





昆虫 是 地 球 上 种 类 最 繁盛 的 生物 ,其 中 一 个 重 
要 原因 就 是 昆虫 通常 具有 飞行 能 力 。 昆 虫 的 翅 非 党 
精巧 与 灵活 , 翅 脉 及 翅 关 节 的 形态 及 功能 长 久 以 来 
受到 众多 领域 (包括 非 生 物 学 领域 ) 科学 家 的 广泛 
关注 ( 孙 元 等 , 2004) 。 昆 虫 的 飞行 主要 依赖 翅 的 拍 
动 或 滑行 ,而 翅 上 的 翅 脉 是 显而易见 的 特征 ,因此 却 
脉 的 形态 很 早 就 为 人 类 所 认 知 。 再 加 上 翅 脉 的 二 维 
图 像 较 容易 获取 , 故 翅 脉 的 研究 远 比 翅 关 节 的 研究 
起 步 早 涉及 类 群 多 日 深入 (Bai et al., 2011, 2012)。 

翅 关 节 作 为 连接 胸部 与 这 之 间 的 枢纽 ,能 够 将 
胸部 肌肉 产生 飞行 的 动力 传递 到 翅 上 ,继而 通过 起 
的 倾 折 、 旋 转 和 上 下 拍 动 等 动作 实现 飞行 功能 。 
此 ,在 昆虫 飞行 过 程 中 , 翅 关 节 与 翅 膜 一 样 ,都 起 到 
了 至 关 重 要 的 作用 ( Browne and Scholtz, 1994) 。 而 
翅 从 折 和 县 状态 到 展开 状态 ,以 及 飞行 过 程 中 翅 的 控 
制 与 调整 ,这 些 复杂 的 动作 也 都 需要 却 关 节 骨 片 的 
直接 参与 (Forbes, 1926; Snodgrass, 1935; Haas and 
Wootton, 1996; Wootton et al., 2003; Haas, 2006; 
Hórnschemeyer and Willkommen, 2007; Willkommen 
and Hórnschemeyer, 2007; Muhammad et al., 2010) 。 
此 外 ,有 些 昆 虫 的 这 从 折 对 到 展开 ,除了 翅 关 节 的 参 
与 外 ,还 需要 其 他 结构 辅助 。 如 Haas (2003 ) 发 现 了 
草 翅 目 后 翅 的 展开 需要 通过 尾 须 来 辅助 完成 ,其 后 










































































functional morphology; wing articulation ; 


sclerite; micro CT; three- 


翅 是 分 阶段 逐步 打开 ,其 过 程 相当 缓慢 , f Dr Rx 
程 则 仅 依 赖 翅 的 自身 弹性 而 实现 。 现 有 的 证 据 已 经 
证 实 了 革 翅 目的 翅 是 由 简单 的 、 非 折 礁 型 的 翅 逐 步 
进化 形成 如 此 复杂 的 结构 与 机 制 。 

十 翅 类 昆虫 只 有 非常 简单 的 翅 关 节 来 飞行 ,而 
且 在 休息 时 到 不 能 折 著 于 背 上 。 新 翅 类 昆虫 休息 时 
起 能 够 折合 于 背 上 ,其 翅 关 节 也 相应 地 进行 了 显著 
分 化 。 新 翅 类 昆虫 翅 关 节 由 腋 片 (axillary ，Ax) 和 中 
Hr (median plate, M) 组 成 。 腋 片 是 一 组 (3 或 4 片 ) 
位 于 腋 区 的 骨 片 。 第 1 腋 片 (1Ax) 内 接 前 背 翅 突 
(anterior wing process, AWP) 及 背 板 侧 缘 , 外 面前 方 
与 亚 前 缘 脉 相 接 , 后 方 与 第 2 腋 片 (2Ax) 相 接 。 第 2 
腋 片 内 接 第 1 腋 片 ,外 侧 前 端 硕 接 径 脉 ,中 部 相 接 中 
片 ,后 端 直接 第 3 腋 片 (3Ax) ,腹面 有 一 凹陷 与 腹 却 
突 (ventral wing process, VWP) 相 接 。 第 3 腋 片 内 前 
文 接 第 2 腋 片 ,内 后 角 支 接 后 背 翅 罕 ( posterior 
wing process, PWP) , Biz BE A rp Hr. VfB Se ERTE hk 
HERR, b Hr Ae IE DEB EE. ANE 
片 (4Ax) 只 有 少数 昆虫 才 有 。 中 片 为 两 块 骨 化 程度 
较 弱 的 骨 片 。 内 中 片 (inner median plate, IM) 内 接 
第 2 腋 片 ,后 接 第 3 腋 片 ,外 与 外 中 片 (outer median 
plate,，OM) 相 支 接 。 外 中 片 内 与 内 中 片 相 支 接 ,外 
与 中 脉 及 肘 脉 相 接 。 中 片 在 起 的 折 共 中 也 起 着 重要 
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作用 (Snodgrass，1935 ) 。 

翅 脉 和 翅 关 节 作 为 重要 的 特征 系统 ,在 分 类 和 
系统 发 育 领域 具有 举足轻重 的 意义 (Kukalova-Peck 
and Lawrence, 1993; Browne and Scholtz, 1994, 
1995; Ninomiya and Yoshizawa, 2009; Bai et al., 
2011, 2012; Geisler, 2012) 。 由 于 历史 条 件 的 限 
制 , 翅 关 节 的 研究 方法 通常 与 翅 脉 相同 ,都 是 停留 在 
二 维 形态 数据 分 析 的 层面 上 。 最 多 是 提供 了 翅 关 节 
上 骨 片 的 特征 状态 编码 ,对 关节 骨 片 的 三 维 形态 学 人 研 
究 非常 罕见 。 而 仅仅 通过 肉眼 观察 ,人 们 不 难 发 现 
翅 关 节 骨 片 具有 非常 复杂 的 三 维 形 态 结构 。 而 传统 
的 研究 方法 会 造成 一 方面 二 维 照片 无 法 表现 全 面 的 
形态 信息 , 另 一 方面 不 同 的 研究 者 在 拍摄 照片 时 也 
会 不 可 避免 地 造成 较 大 的 误差 。 更 重要 的 是 ,各 骨 
片 内 部 形态 结构 还 未 见报 道 。 现 代 形态 学 方法 可 以 
较 好 地 解决 上 述 问 题 。 

本 研究 选择 昆虫 纲 中 种 类 最 繁盛 的 类 群 一 一 峭 
翅 目 昆虫 (俗称 甲虫 ) 为 研究 对 象 。 甲 虫 的 前 翅 骨 
化 ,形成 了 坚硬 的 鞘翅 ,后 翅 延 伸 变 大 ,并 可 通过 横 
向 和 纵向 的 折 著 , 藏 于 鞘翅 之 下 。 在 长 期 的 进化 过 
程 中 ,甲虫 的 后 翅 得 到 了 不 同 程度 的 发 展 ,部 分 种 类 
的 翅 脉 . 折 硬 能 力 和 方式 有 了 进一步 的 提升 。 更 重 
要 的 是 甲虫 的 翅 关 节 骨 片 结构 异常 复杂 且 骨 化 较 
强 。 这 些 适 应 进化 的 结果 ,致使 甲虫 的 飞行 能 力 得 
到 了 加 强 , 推动 了 甲虫 的 高 度 多 样 化 ( Haas and 
Beutel, 2001 ; Geisler et al., 2014)。 因 此 ,作为 一 类 
具有 典型 意义 的 代表 类 和 群 ,研究 甲虫 翅 关 节 有 助 于 
我 们 理解 昆虫 翅 关 节 三 维 形 态 复杂 性 。 本 文 利用 显 
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骨 片 的 内 部 和 外 部 的 三 维 形 态 进行 研究 ,展示 昆虫 
翅 关 节 内 部 与 外 部 形态 结构 和 空间 运动 的 复杂 性 。 
本 文 不 但 为 后 续 开 展 大 规模 的 三 维 几何 形态 学 研究 
进行 了 前 期 探索 ,而且 有 助 于 次 入 理解 后 翅 关 节 骨 
片 的 功能 形态 ,并 对 材料 学 、 空 气动 力学 等 领域 亦 有 
借鉴 意义 。 


























1 材料 与 方法 


1.1 样品 准备 

根据 飞行 能 力 强 弱 ,并 兼顾 类 群 的 原则 ,本 实验 
以 4 种 金 包 为 研究 对 象 , 涵盖 了 金龟 总 科 
(Scarabaeoidea)4 个 科 ( 表 1) 。 花 金龟 在 金龟 总 科 
中 属 飞 行 能 力 较 强 的 类 群 ,其 飞行 时 其 至 可 以 将 畏 
翅 闭 合 飞行 。 其 他 3 种 金 包 飞 行 能 力 稍 弱 。 更 重要 
的 是 ,后 怒 骨 片 在 分 类 和 系统 发 育 中 扮演 了 重要 角 
色 , 我 们 选 样 时 也 尽量 涵盖 更 多 的 科 级 阶 元 ,期 望 探 
究 所 研究 的 这 4 个 科 中 是 否 存在 相同 的 规律 。 所 选 
样 的 标本 为 酒精 浸泡 标本 。 为 便于 解剖 ,解剖 前 需 
对 标本 进行 回 软 。 通 过 将 样本 置 于 60 ~ 80C 的 热 
水 中 , 温 泡 10 ~20 min 开始 解剖 实验 。 正 式 解 剖 之 
前 ,我 们 需要 先 将 回 软 后 的 虫 体 进 行 固定 处 理 。 首 
先 将 畏 翅 拨 开 ,然后 用 大 头 针 将 虫 体 固定 在 聚 茶 乙 
烯 泡沫 板 上 。 接 下 来 将 后 翅 展 开 且 临时 固定 在 聚 茶 
乙烯 泡沫 板 上 。 之 后 在 体 视 镜 下 ,用 解剖 刀 、 解 剖 剪 
或 细 解 剖 针 沿 翅 基部 将 后 翅 取 下 。 为 了 保持 翅 基 骨 
片 的 完整 性 ,此 时 可 切 下 后 胸 背 面部 分 与 翅 关 节 相 
连 的 结构 。 最 后 将 取 下 的 后 翅 置 于 培养 生 中 ,用 刍 






























































微 CT 对 畏 怒 目 4 种 金龟 进行 了 扫描 ,通过 计算 机 
三 维 重 建 技 术 , 对 折 车 和 展开 状态 时 后 翅 关 节 各 个 














子 和 解剖 针 将 运 关 节 的 3 个 骨 片 小 心 剥 离 出 来 。 凭 
证 标本 保存 在 中 国 科学 院 动物 研究 所 。 


表 1 材料 信息 


Table 1 Information of studied specimens 


































































































编号 高 级 阶 元 简称 种 名 采集 地 点 
No. Higher taxa Abbreviation Species Collecting location 
1 金龟 科 Scarabaeidae SCÀ 白星 花 金 龟 新 疆 昌吉 
( 花 金 包 亚 科 Cetoniinae) i Protaetia ( Liocola) brevitarsis Changji, Xinjiang 
2 kP E} Lucanidae LUC Ui RASEI 西藏 波 密 县 
Prosopocoilus sp. Bomi, Tibet 
KREA fü RTL zI M eg 
3 XE fü FE Geotrupidae GEO KRAS E 浙江 临安 龙王 山 岗 " 
Phelotrupes jendeki Mt. Longwangshan, Lin' an, Zhejiang 
UBER RC 福建 武夷 山 
4 WEP} Passalidae PAS T 
PREF Passalidae Passalus sp. Mt. Wuyishan, Fujian 
1.2 拍照 翅 整 体 和 翅 关 节 图 像 (后 翅 7 ~8 张 , 翅 基 12 ~ 15 


用 数码 相机 (NIKON 5200D) 和 超 景 深 三 维 数 
码 显微镜 (KEYENCE VHX-600) 拍摄 不 同 景深 的 后 





张 ) 。 拍 摄 后 的 图 像 用 Heliconfocus 2. 0 软件 县 加 合 
成 ,最 终 得 到 一 张 清晰 图 片 。 
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1.3 T CT 成 像 

将 后 翅 置 于 培养 四 中 ,将 3 个 腋 片 分 别 从 后 翅 
上 剥离 ,尽量 将 每 个 腋 片 清理 干净 (否则 对 显 微 CT 
扫描 结果 造成 影响 ,不 利于 后 期 三 维 图 像 数据 的 处 
FH), 

将 清理 干净 的 3 个 腋 片 样本 分 别 至 于 显 微 CT 
成 像 系统 ( X-radio 400 ,中国 科 学 院 动物 研究 所 , 北 









HAE Wing base 


京 ) 的 样品 台 上 , 设 定 扫描 参数 (60 kev) , TE 4 x R 
10 x 镜头 下 扫描 样本 ,保存 图 片 。 
1.4 ”图像 处 理 

使 用 Amira 5. 2. 2 软件 对 显 微 CT 数据 进行 计 
算 机 三 维 重 建 , 得 到 的 三 维 图 像 用 Geomagic 
Studiol2 软件 进一步 优化 处 理 完 成 。 后 翅 及 翅 基 二 
维 图 片 用 Adobe Photoshop CS6 软件 排版 。 























Fig. 1 
A: 背面 观 Dorsal view; B: 后 翅 基 部 Base of hind wing; C; 后 翅 Hind wing. 1 Ax; 255 1 WE 1st axillary plate ; 2Ax: 第 2 Jit Fr 2nd axillary plate ; 

















图 1 ZEE fü lc E HH X 5 JE S 
Morphology of wing base and hindwing of Phelotrupes jendeki 








3Ax: 第 3 腋 片 3rd axillary plate; M; rP Fr Median plate; IM: 内 中 片 Inner median plate; OM; 外 中 片 Outer median plate; BSc: 亚 前 缘 脉 基部 
Base of subcosta; HP: 肩 片 Humeral plate; BR: 径 脉 基部 Base of radius; BM; 中 脉 基部 Base of media; BCu: 肘 脉 基部 Base of cubitus; BA: 辟 


脉 基部 Base of anal vein. 


2 结果 


2.1 后 翅 关节 骨 片 的 比较 形态 学 

金龟 后 翅 第 1 腋 片 (1Ax) 是 一 个 骨 化 程度 很 强 
的 骨 片 ,分 为 3 部 分 : 头 部 (head) | SAR (neck ) 和 尾 
部 (tall) (图 1~3)。 头 部 通常 宽阔 ,前 端 有 1 个 浅 
凹陷 ,两 侧 具 有 2 个 齿 , 骨 化 程度 很 强 且 膨胀 的 亚 前 
缘 脉 基 部 (BSe) 与 此 浅 凹 陷 形 成 关节 。 须 部 一 般 较 
为 细 长 ,而 尾部 较 颈 部 宽大 , 近 端 与 前 背 翅 突 形 成 关 








节 , 远 端 与 2Ax 形成 关节 ,后 端 边 缘 平 直 或 凹陷 、 且 
长 度 变 化 。 第 1 腋 片头 部 前 端 均 向 右 后 方 延伸 ， 
LUC 前 端 边缘 较 平 滑 ,而 GEO, PAS 和 SCA 前 端 边 
缘 凸 起 ;LUC 和 SCA 头 部 后 端 较 前 端 收缩 ;LUC 和 
PAS 第 1 腋 片头 部 外 侧 边缘 较 宽 阔 , 而 SCA. 变 得 狭 
宗 ;GEO 第 1 腋 片头 部 内 侧 顶 角 呈 锐角 ,其 他 3 个 
呈 直 角 或 近 直 角 ;GEO 头颈 连接 处 内 侧 边缘 显著 四 
陷 , 而 PAS FI SCA 较 平滑 ;LUC 第 1 腋 片 颈 部 变 长 ; 
GEO 和 LUC 第 1 腋 片尾 部 后 端 较 前 端 膨胀 ,而 PAS 
尾部 外 端 较 内 端 伸 长 ,内 端 拱 形 前 后 端 收缩 ,内 端 收 
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4i GEO 外 端 拱 形 前 后 端 收缩 ;PAS 第 1 腋 片 尾部 
边缘 止 陷 ,LUC，GEO 和 SCA 的 尾部 边缘 较 平 直 。 

金 旬 后 翅 第 2 腋 片 (2Ax) 分 为 3 部 分 , 即 宽阔 
且 骨 化 的 两 侧 叶 部 :内 叶 (proximal lobe) 和 外 叶 
(distal lobe) 、 细 长 重度 骨 化 的 中 间 疹 (ridge) 以 及 与 
径 脉 基部 连接 的 臂 ( 图 1)。2Ax 前 端 通过 臂 与 径 脉 
基部 相连 ,中 间 疹 与 1Ax 尾部 远 端 咬合 形成 关节 ， 
左 侧 叶 部 分 延伸 至 1Ax 尾部 腹面 ,后 远 端 与 中 片 相 
连 ,后 端 与 3Ax 相连 。GEO 的 第 2 腋 片 长 度 小 于 宽 
度 ,而 LUC, PAS 和 SCA 的 正好 相反 ;内 叶 前 端 均 朝 
1] 2:77 , zT "P BEER HB, PAS 内 叶 后 端 边 缘 凸 起 ， 
ifj GEO, LUC 和 SCA 均 较 平 直 ;LUC，PAS 和 SCA 
外 叶 前 缘 缩 短 ; 除 PAS 外 ,外 叶 前 后 端 均 收缩 ;外 叶 
顶 角 尖锐 ,位 于 中 间 疹 中 部 ;中 间 疹 前段 朝向 前 方 或 
左前 方 ,后 段 朝向 后 方 或 右 后 方 ; 除 GEO. Pb, H RIPE 
顶点 宽度 均 较 狭 罕 。 

4 f& Jc HT 3 腋 片 (3Ax) 是 一 个 近似 于 三 角形 
的 骨 乒 ,分 为 3 部 分 :前 端 较 圆 形 头 部 ( head) 、 升 高 
F^] SURE (neck) 和 各 种 长 度 的 狭 罕 的 尾部 (tail) (图 
1)。3 部 分 紧密 融合 在 一 起 ,通常 具有 缝 、 沟 或 模 。 
3Ax 头 部 分 别 与 Cu 脉 基 部 (BCu) ftl A 脉 基 部 (BA) 
相连 形成 关节 并 控制 CuA 脉 和 AA 脉 ,有 时 也 与 中 
片 相连 。3Ax MARE LAx 间接 相连 ,与 2Ax 后 端 直 
接 相 连 或 靠近 。GCEO 和 SCA 第 3 腋 片头 部 前 端 较 





TEN, KR GEO 外 ,前 端 表面 在 腹面 方向 延长 ,四 陷 ; 
第 3 腋 片头 部 内 侧 边缘 均 微 弱 凸 起 或 平 直 ; GEO 和 
LUC 由 单 叶 或 极其 微弱 的 双 叶 组 成 ,而 PAS 和 SCA 
则 由 明显 的 双 叶 组 成 ;GEO 和 LUC 的 头 部 湾 缺 失 , 而 
PAS 和 SCA 有 微弱 的 头 部 湾 ;PAS 的 第 3 腋 片头 颈 连 
接 部 收缩 ,而 其 余 3 科 较 宽阔 ;尾部 方向 均 正 常 。 

金龟 后 翅 中 片 (median plate) 两 部 分 :内 中 片 
(inner median plate, IM ) 和 外 中 片 (outer median 
plate, OM) Cl 1) 。 每 部 分 分 别 与 中 脉 基部 的 BMA 
和 了 BMP 相连 形成 关节 。 中 片 位 于 两 个 重要 腋 片 的 
中 间 , 是 1Ax +2Ax 与 3Ax 形成 关节 的 中 介 , 参 与 翅 
折合 和 对 伸展 。 中 片 骨 化 程度 较 弱 ,形态 变异 很 大 。 
TE GEO 和 PAS 中 ,内 外 中 片 融合 , 呈 整 片 状 与 第 2 
腋 片尾 部 .第 3 腋 片 及 中 脉 基部 相连 ;而 在 LUC 和 
SCA 中 ,内 外 中 片 分 界 明显 ,LUC 内 外 中 片 呈 三 角 
形 排 列 , 而 SCA 内 外 中 片 变 得 细 长 。 
2.2 折 又 与 展开 状态 下 后 杷 关节 骨 片 的 空间 相对 
位 置 变化 比较 

折 著 状态 下 ,第 3 腋 片 的 头 部 覆盖 在 第 1 腋 片 
的 尾部 上 ;中 片 折 琶 ,内 外 中 片 相 互 贴近 ; 恩 区 和 屠 
区 折 共 于 丑 前 区 下 。 翅 在 展开 过 程 中 ,第 3 腋 片 在 
肌肉 的 牵引 下 被 逐渐 拉 伸 ,使 其 向 身体 外 侧 移 动 , 与 
身体 成 近似 直角 的 夹 角 ; 内 外 中 片 也 随 之 被 拉 直 、 展 
开 ; 斩 区 、 辟 区 随 之 展开 (图 2) 。 





F 


图 2 FITE ~ C) 和 伸展 (D ~ 了 ) 时 关节 和 骨 片 的 空间 相对 位 置 变化 比较 
Fig. 2 Comparison of relative positions of wing base sclerites in folding (A — C) and unfolding (D — F) situations of Prosopocoilus sp. 
IM: 内 中 片 Inner median plate; OM; 外 中 片 Outer median plate; 1Ax -3Ax: 分 别 为 第 1 -3 fW Fr 1st ^ 3rd axillary plates, respectively. 紫色 骨 片 
为 第 1 腋 片 , 淡 蓝 色 骨 片 为 第 2 腋 片 , 绿色 骨 片 为 第 3 腋 片 , 黄色 骨 片 为 中 片 。1Ax is in purple, 2Ax in light blue, 3Ax in green, and the median 





plate in yellow. 
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2.3 ”后 翅 关 节 骨 片 形 态 复杂 性 

通过 对 本 文 研究 的 4 种 金色 的 后 翅 关 节 骨 片 进 
行 三 维 重 建 ,我们 发 现 这 些 骨 片 具有 复杂 的 内 部 和 
外 部 形态 ,而且 都 为 外 部 紧 实 而 内 部 茧 松 的 结构 。 
后 翅 关 节 骨 片 的 三 维 重建 模型 展示 了 其 复杂 的 外 部 
形态 ,主要 表现 在 表面 曲率 的 不 均匀 变化 和 部 分 结 
构 的 遮挡 两 个 方面 (图 3 ~6)。 前 者 主要 表现 骨 片 
表面 具有 突起 、 沟 槽 、 弯 折 以 及 外 长 物 等 。 切 面 图 中 
展示 了 各 骨 片 均 呈 现 了 程度 不 等 的 弯 折 ,有 的 弯 折 还 

















A 500 um 












D 500 um 
头 Head 
一 颈 Neck 
尾 Tail 

500 um 

G li — — 


图 3 SKIES 1 腋 片 内 部 和 外 部 形态 图 





会 互相 接触 ,最 终 形 成 简 状 结构 ,这 样 不 可 避免 造成 
部 分 结构 被 遮挡 或 包 于 ,其 至 无 法 从 外 部 进行 观察 。 
虽然 这 关节 骨 片 的 骨 化 程度 很 高 ,但 其 并 非 是 
实心 的 结构 。 我 们 以 鳅 甲 后 妇 关 节 肯 片 为 例 ,展示 
了 该 种 的 CT 横 截面 图 及 三 维 重建 模型 的 断层 图 
(图 3 ~6) 。 我 们 发 现 本 文 研究 的 4 个 样本 中 ,关节 
骨 片 的 内 部 结构 都 分 为 两 层 。 靠 近 表皮 的 为 高 度 骨 
化 的 外 骨骼 。 而 靠近 骨 片 核心 则 为 为 牙 松 的 类 似 海 
绵 状 结构 。 































Fig. 3 Internal and external morphology of the 1st axillary plate (1Ax) of Prosopocoilus sp. 
A, D, G: 第 1 腋 片 完 整 三 维 模型 Complete 3D models of 1Ax; B, E, H; 原始 CT 横 截 面 图 , 示 腋 片 内 部 疏松 结构 Original CT slice of 1Ax, 
internal spongy structures; C, F, I; 三 维 重建 模型 虚拟 切面 图 , 示 腋 片 内 部 玖 松 结构 Virtual cut of 3D models of 1Ax, internal spongy structures. 


3 讨论 


3.1 翅 关 节 骨 片 三 维 形态 学 研究 的 优越 性 

翅 关 节 骨 片 的 形态 结构 复杂 多 样 , 每 个 骨 片 都 
并 非 规则 的 形状 ,通过 二 维 图 像 很 难 展现 立体 特点 
( Browne and Scholtz, 1994) 。 而 传统 的 形态 描述 很 
难 准确 表达 骨 片 的 形态 信息 ,不 免 会 陷入 信息 传递 
模棱两可 的 境地 。 再 加 上 类 和 群 间 翅 关 节 骨 片 的 差异 
较 大 ,所 需要 专业 知识 较 多 ,有 时 很 难 理解 研究 者 想 
要 说 明 的 具体 形态 结构 。 况 且 用 于 形态 学 分 析 的 二 
维 图 像 要 求 在 同一 角度 下 进行 拍照 ,而 不 规则 形状 
的 样本 很 难 确定 一 个 固定 的 平面 (白明 和 杨 星 科 ， 
2007; 白明 等 ,2014 ) 。 这 不 但 给 图 像 的 获取 带 来 











非常 大 的 困难 ,而 且 降 低 了 数据 获取 的 准确 性 ,进而 
使 分 析 结 果 的 可 靠 性 下 降 。 而 通过 现代 形态 学 方法 
中 的 显 微 CT 和 计算 机 三 维 重建 方法 ,可 以 近乎 完 
美 地 还 原样 本 的 原 有 形态 ,使 样本 各 部 分 的 形态 结 
构 特 点 一 目 了 然 。 三 维 图 像 数 据 可 以 保存 为 方便 共 
享 的 3D PDF 文件 格式 ,该 文件 中 三 维 模型 可 以 随 
意 翻 转 ,样本 的 整体 特征 都 可 以 清 清楚 楚 地 观察 到 。 
即使 是 二 维 图 像 很 难 获取 的 内 部 结构 ,三 维 图 像 也 
能 够 尽量 真实 地 展现 。 所 以 ,昆虫 形态 结构 的 三 维 
可 视 化 可 以 准确 反映 相关 结构 的 形状 、 大 小 、 立 体 几 
何 形状 以 及 与 其 他 结构 的 空间 关系 等 形态 学 信息 ， 
是 未 来 甲虫 乃至 昆虫 功能 形态 学 研究 的 重点 。 
3.2. 三 维 几何 形态 学 研究 

利用 计算 机 三 维 重 建 方法 可 以 获取 翅 关 节 骨 片 
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Distal lobe A T 
D Proximal lobe E .250 pm 
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内 叶 
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G H 250 um 
图 4 EE 2 腋 片 内 部 和 外 部 形态 图 
Fig. 4 Interal and external morphology of the 2nd axillary plate (2Ax) of Prosopocoilus sp. 


A, D, G: 第 2 腋 片 完整 三 维 模型 Complete 3D models of 2Ax; B, E, H; 





原始 CT HRR E ss Fr ARRA Original CT slice of 2Ax, 

















internal spongy structures; C, F, I; = T e E 00 xz ME Tt AS] , ZI Pr PIE SRL TA Virtual cut of 3D models of 2Ax, internal spongy structures. 
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Fig. 5 
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图 5 SKIES 3 腋 片 内 部 和 外 部 形态 图 


Interal and external morphology of the 3rd axillary plate (3Ax) of Prosopocoilus sp. 

















A, D, G: 第 3 腋 片 完整 三 维 模型 Complete 3D models of 3Ax; B, E, H; 原始 CT 横 截 面 图 , 示 腋 片 内 部 疏松 结构 Original CT slice of 3Ax, 


internal spongy structures; C, 











F, I. ZEER EME , ZR RUE PS SRL zT Virtual cut of 3D models of 3Ax, internal spongy structures. 
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图 6 金龟 总 科 三 科 的 后 翅 骨 片 三 维 形态 图 
Fig. 6 The 3D models of wing base sclerites from three scarabaeoid families 
A-C: 金 包 科 Scarabaeidae; D - F; 粹 金 包 科 Geotrupidae; G — I; PUE] Passalidae. A, D, G; 第 1 腋 片 完 整 三 维 模型 Complete 3D models of 























lAx; B, E, H: 第 2 腋 片 完 整 三 维 模型 Complete 3D models of 2Ax; C, F, I: 第 3 腋 片 完整 三 维 模型 Complete 3D models of 3Ax. 


的 三 维 形态 ,并 可 以 对 类 群 间 的 形态 差异 进行 直观 
的 比较 。 但 这 样 的 比较 仍然 是 定性 比较 ,并 非 定量 
比较 。 利 用 三 维 几 何 形态 学 方法 ,可 对 三 维 重 建 后 
的 三 维 图 像 进行 定量 比较 分 析 ( 白 明和 杨 星 科 ， 
2014) 。 因 本 文 只 涉及 到 了 4 个 样本 ,无 法 利用 三 维 
几何 形态 学 方法 进行 分 析 。 但 我 们 已 经 获取 了 其 他 
金龟 种 类 的 数据 ,未 来 将 对 金龟 总 科 后 翅 关 节 骨 片 
的 三 维 形 态 变异 进行 系统 研究 。 相 关 几 何 形态 学 结 
果 , 也 可 与 支 序 系统 学 的 研究 结果 相 结合 , 这 将 为 后 
翅 关 节 骨 片 的 形态 进化 提供 有 力 依据 。 建 议 其 他 类 
群 也 开展 相应 的 研究 ,并 通过 类 群 间 的 结果 比较 , 促 
进 昆 虫 翅 关 节 骨 片 的 起 源 于 进化 研究 。 
3.3 功能 形态 学 研究 

昆虫 翅 关 节 是 参与 飞行 的 重要 器 官 ,其 形态 与 
功能 的 关系 是 重要 的 科学 命题 ,并且 在 工程 学 和 仿 





生 学 领域 具有 重要 的 研究 意义 ( 孙 元 等 , 2004) 。 本 
文 发 现 了 关节 骨 片 内 部 的 双 层 结构 ,我 们 认为 外 面 
的 致密 结构 应 该 是 来 源 于 外 胚层 ,而 内 部 的 海绵 状 
组 织 可 能 不 来 自 外 胚层 。 但 是 否 确 实 是 这 样 ,需要 
发 育 生 物 学 方面 的 证 据 支 持 。 这 样 的 结构 很 可 能 在 
甲虫, 力 至 昆虫 中 是 较为 普遍 的 现象 。 采 用 这 样 的 
形态 适应 策略 ,可 能 与 其 尽量 减 小 骨 乒 的 重量 和 节 
约 运动 能 量 , 同 时 又 尽量 保持 骨 片 的 刚性 结构 有 关 。 
而 此 类 形态 适应 在 材料 学 、 空 气动 力学 等 领域 具有 
重要 的 仿生 学 意义 。 
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